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П А Л Е О Н Т О Л О Г И Ч Е С К И Й Ж У Р Н А Л 

У Д К 56.01 

Н. П. ПАРАМОНОВА 

О КЛАССИФИКАЦИИ ЯВЛЕНИЙ ВНУТРИВИДОВОЙ 
ИЗМЕНЧИВОСТИ 

Отсутствие общей классификации явлений внутривидовой измен- ' 
чивости мешает однозначному их пониманию и четкости исследований. 
Так, нередко возрастные изменения описываются как «возрастная из
менчивость». Предложена как один из возможных вариантов таблица 
типов и наиболее часто изучаемых форм внутривидовой изменчивости 
На материале по неогеновым и четвертичным двустворчатым моллюс
кам Восточного Паратетиса показаны примеры их выявления. 

Чарльз Дарвин, посвятивший первые две главы своего знаменитого 
труда внутривидовой изменчивости, первым показал необходимость ее 
изучения для понимания истории развития органического мира. По Р . Л е -
вонтину (1978) , сущность совершенного Дарвином переворота в биологии 
заключается в замене метафизического взгляда на изменчивость организ
мов материалистическим. Современная синтетическая теория эволюции 

"также придает огромное значение изменчивости организмов. Она по су-
t ществу «опирается на два фактора, рассматривая разнообразие и гармо

ническую адаптацию органического мира к а к результат постоянной из
менчивости и отбирающего воздействия среды» (Майр, 1968, стр. 17) . 
Тщательное изучение внутривидовой изменчивости, кроме понимания 
вопросов эволюции, важно также для установления систематического по
л о ж е н и я тех или иных групп организмов (Майр и др., 1956) и при раз
работке геологических проблем: для выяснения условий осадконакопле-
н и я в ^{(аздичное геологическое время, для биостратиграфических и других 
и с с л е д о в а н и й ^ Н е ^ е € с к а я / 1 9 6 7 ; Давиташвили , 1970) . 

В литературе, преимущественно биологической, описаны очень многие 
типы, формы, категории, проявления внутривидовой изменчивости. Неко
торые из них являются синонимами, некоторые понимаются неоднозначно. 
К а к показал А. Л . Зеликман (1966) , изменчивостью нередко называют 
существенно различающиеся явления — процессы, состояния, отношения. 

В предложенных классификациях те или иные явления изменчивости 
оцениваются и группируются авторами весьма различно и поэтому трудно 
сопоставимы. В ряде случаев рассматривается только внутрипопуляцион-
н а я изменчивость, среди которой, по Э. Майру, Э. Линсли и Р . Юзингеру 
(1956) , типами изменчивости являются ненаследственная и наследствен
ная , а по А. В. Яблокову (1966) — структурная , функциональная и это-
логическая. К а к отмечает С. А. Мамаев (1972) , классификацию изменчи
вости можно проводить с различных позиций. Однако нецелесообразно при 
этом допускать смешение различных подходов, что, например, по спра
ведливому замечанию Яблокова (1966) , имеет место даже в классифика
ции Майра (Мауг, 1963), где в одном плане рассматриваются явлепия хро
нографической, экологической и индивидуальной изменчивости. И хотя 
любая классификация изменчивости, как указывает С. С. Шварц (1963) , 
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будет в какой-то степени односторонней и формальной, она пеобходима. 
Нельзя не согласиться с Яблоковым (1966) в том, что отсутствие доста
точно подробной общей классификации явлений изменчивости м е т а е т 
четкости исследования ее отдельных форм и проявлений. Последнее осо
бенно касается палеонтологических исследований. 

В литературе нет общепринятого определения понятия «внутривидо
вой изменчивости». Одно из наиболее полных определений дал Мамаев 
(1972, стр. 14) , который понимает ее как «проявление разнокачествснно-
сти однотипных признаков или свойств у различных индивидуумов одного 
вида, фиксируемых в один и тот ж е отрезок времени». Однако под внутри
видовой изменчивостью следует понимать проявление разнокачественное™ 
однотипных признаков или свойств у различных индивидуумов одного 
вида, не связанное с возрастными и сезонными изменениями или половым 
диморфизмом и фиксируемое не только для одного отрезка времени, но и 
во времени. Дарвин (1939, стр. 115) подчеркивал, что «особи, принадле
ж а щ и е к одному и тому ж е виду, нередко, как всякому известно, пред
ставляют большие различия в строении, независимо от изменчивости 
(курсив н а ш . — Я . П.), как , например, у двух полов различных животных, 
или трех каст бесплодных самок и рабочих насекомых и в неразвитом 
или личиночном состоянии у многих низших животных». Из перечислен
ных Дарвином явлений следует исключить лишь касты колониальных на
секомых, которые относятся к явлениям модификационной изменчивости. 
Таким образом, при исследовании собственно изменчивости следует вычле
нять различия признаков, связанные с перечисленными явлениями. Ин
тересно, что еще В. В. Станчинский (1927) выделил их в особую «цикли
ческую изменчивость». Если таковые имеются, то изменчивость этих при
знаков следует отдельно исследовать для особей различного возраста, для 
самцов, самок и т. д. Авторы, описывающие, например, «возрастную измен
чивость», нередко в действительности рассматривают возрастные измене
ния, которым подвержены все особи вида. Выявление возрастных измене
ний, конечно, очепь важно . Но это йе возрастпая изменчивость, характери
з у ю щ а я изменчивость того или иного признака на одинаковых стадиях 
онтогенеза. В связи с этим очень правильно заключение Яблокова (1966, 
стр. 188) , что «при подробном исследовании, возможно, точнее говорить 
не' о возрастной, половой и т. д. изменчивости, а о различиях в величине 
изменчивости в разных возрастных, половых, генерационных и пр. вы
борках». 

Представляется, что типами внутривидовой изменчивости, важными 
с эволюционной точки зрения, следует считать, согласно Майру (1968) , 
индивидуальную и групповую изменчивость. Интересно, что еще Ю. А. Фи-
липченко (1934) рассматривал эти два типа как особые категории внутри- Ч 
видовой изменчивости ' , а по В. В. Станчинскому (1927) , они составляют 
дифференциальную или поступательную изменчивость (выделенную им 
в отличие от указанной выше «циклической изменчивости») . 

Индивидуальная изменчивость характеризует различия между индиви
дуумами одной популяции (внутрипопуляционная изменчивость) , группо
в а я — р а з л и ч и я между популяциями или различия между группами по
пуляций. Представляется , что в составе групповой изменчивости кроме 
обычно выделяемой межпопуляционной следует рассматривать также под-
видовую. Подвид, состоящий из группы популяций, имеет определенный 
ареал, свою тенденцию в развитии и отличается от других подвидов отно
сительно устойчивыми наследственными морфофизиологическими призна
ками. К а к указывает К. М. Завадский (1968, стр. 229, 332) , формирование 

1 На необходимость различия этих видов изменчивости Ю. Л. Филипченко ука
зывал еще в 1923 г. в работе «Изменчивость и методы ее изучения». Он отмечал, что 
они характеризуют изменчивость как состояние; кроме того, изменчивость необхо
димо рассматривать и как процесс. В последующих изданиях тон же работы (1929, 
1978) дана соответствующая классификация изменчивости. 
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подвидов «есть, с одной стороны, способ приспособления данного вида 
к новым типам местообитаний и к новым географическим областям, но 
с другой — свидетельствует о далеко зашедших центробежных тенденциях, 
ведущих к образованию и обособлению новых видов... Нельзя определять 
подвид к а к реакцию вида только на современные условия и умалчивать 
о его исторической и генетической обусловленности». 

Изучение подвидовой изменчивости особенно важно для палеонтолога, 
т ак к а к в ы я в л я т ь популяции на палеонтологическом материале удается 
гораздо реже , чем подвиды (кстати, по принятой в Палеонтологическом 
институте А Н СССР инструкции по описанию видов изменчивость опи
сывается для каждого подвида) . 

Прослеживание изменчивости подвидов во времени может дать в а ж 
ную информацию о тенденциях в развитии вида. Хотя Майр (1968) счи
тает подвид категорией, совершенно неподходящей для обсуждения вопро
сов эволюции, однако и он признает эволюционное значение подвида, когда 
последний совпадает с географическим изолятом. 

Эти типы и подтипы внутривидовой изменчивости могут рассматри
ваться в самых различных аспектах. Яблоков (1966) справедливо отме
тил, что индивидуальная изменчивость может быть хронографической и 
экологической. То ж е самое можно сказать и о групповой изменчивости. 
Т а к и м образом, остальные многочисленные формы изменчивости можно 
рассматривать к а к различные формы проявления указанных типов внут
ривидовой изменчивости (или внутривидовой изменчивости в целом) . 
Н и ж е приведена группировка наиболее часто изучаемых форм изменчи
вости по различным признакам. Некоторые формы изменчивости мо
гут быть детализированы. Например , в группе форм изменчивости, вы
деленных по характеру исследованных признаков, чаще всего изучается 
морфологическая изменчивость. Здесь может быть рассмотрена изменчи
вость любых признаков. 

Внутривидовая фенотипическая изменчивость 

I. Т и п ы и з м е н ч и в о с т и 

Индивидуальная (внутрипопуляционная) 
Групповая: межпопуляционная 

подвидовая 

II. Ф о р м ы и з м е н ч и в о с т и 

По характеру исследуемых признаков: 
Морфологическая (структурная) 
Физиологическая (функциональная) 
Этологическая (изменчивость поведения) и др. 

По характеру проявления признаков: 
Непрерывная (количественная, рядовая) 
Прерывистая (качественная, альтернативная) 

По связи с различными стадиями онтогенеза (возрастная): 
Изменчивость на ранних стадиях онтогенеза 
Изменчивость на поздних стадиях онтогенеза 

По связи с полом: 
Половая 
Не связанная с полом 

По характеру связей между различными признаками: 
Коррелятивная (корреляционная, соотносительная, связная, сопря
женная, зависимая) 
Некоррелятивная 

По связи с условиями среды: 
(Микро) экологическая (биотопическая) 
(Микро) географическая (топографическая) 

По характеру проявления в пространстве 
Клинальная 
Дискретная 

По характеру проявления во времени (хронографическая): 
Направленная 
Ненаправленная 
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9. По связи с наследственными факторами: 
Наследственная (неопределенная, генотшшческая. колеблющаяся), в том 
числе аналогическая по Дарвину или гомологическая по Вавилову 
Ненаследственная (определенная, паратипическая, модификационная), в 
том числе морфозы и аккомодации 

О ВОЗМОЖНОСТЯХ ИЗУЧЕНИЯ ВНУТРИВИДОВОЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ 
НА ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКОМ МАТЕРИАЛЕ 

(на примере двустворчатых моллюсков Восточного Наратетиса) 

К а к отмечалось выше, в палеонтологической литературе чаще встре
чаются неточности в описаниях явлений изменчивости. Последнее от
части связано с тем, что палеонтологами уделяется еще недостаточно 
внимания изучению внутривидовой изменчивости. 

Палеонтолог, к а к и в большинстве случаев биолог, может исследо
вать только фенотипическую изменчивость. Поэтому говорить о наличии 
видимой гено- п фенотипической изменчивости или выделять фенотипи
ческую и возрастную изменчивость не совсем правильно (так к а к любая 
изменчивость, выделенная на палеонтологическом материале, является 
фенотипической) . Иногда «индивидуальная изменчивость» описывается 
на основании изучения разрозненных во времени и пространстве немно
гочисленных выборок с малым числом экземпляров, по которым невоз
можно судить, представляют ли они одну палеопопуляцию или несколь
ко. Исследование изменчивости на таком материале дает некоторую ин
формацию лишь о внутривидовой изменчивости в целом, а не об индиви
дуальной. Нередко в палеонтологической литературе возрастные измене
ния рассматриваются к а к . «возрастная изменчивость». При описании 
морфологической изменчивости количественных признаков цифровые их 
характеристики часто заменяются визуальными, что лишает возможности 
сравнения различных данных по изменчивости тех или иных групп иско
паемых организмов. 

Изучению внутривидовой изменчивости на палеонтологическом ма
териале необходимо уделять большее внимание. Хотя специфика мате
риала, с одной стороны, накладывает определенные ограничения на ис
следования в этом плане, но, с другой стороны, только на этом материале 
можно выявить реальные возможности перехода вариант индивидуаль
ной изменчивости в изменчивость межпопуляционную и подвидовую. 
Естественно, что на ископаемом материале для индивидуальной измен
чивости по характеру исследуемых признаков может быть изучена толь
ко морфологическая форма изменчивости. В связи с тем, что палеопопу-
ляции обычно дают представление о к а к бы «усредненной» популяции 
или даже о нескольких последовательно существовавших близких попу
ляциях (Невесская, 1975), палеонтолог практически не может исследо
вать проявления индивидуальной изменчивости во времени и простран
стве, а т а к ж е выявить связь ее с наследственными факторами. Эти фор
мы изменчивости можно изучать только, для явлений групповой измен
чивости. 

Возможности изучения внутривидовой изменчивости на ископаемом 
материале можно показать на примерах ее исследования у четвертичных 
и неогеновых двустворчатых моллюсков Восточного Паратетиса. 

Ископаемые моллюски являются одной из благоприятных групп для 
изучения внутривидовой изменчивости, так к а к они нередко встречаются 
в достаточно большом числе и имеют хорошую сохранность. Л у ч ш е все
го она изучена, пожалуй , у моллюсков из четвертичных и неогеновых 
полузамкнутых и замкнутых бассейнов, сменявших друг друга во вре
мени. Она описывалась многими исследователями, начиная с работы 
Н. И. Андрусова (1891) и кончая публикациями последних лет (Ильина 
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и др., 1976) . На примере двустворчатых моллюсков, которые нередко за-
хоронялись недалеко от мест своего обитания, можно изучать все типы 
и многие формы внутривидовой изменчивости 2 (ввиду отсутствия поло
вого диморфизма нельзя изучать половую изменчивость) . 

Представление об индивидуальной изменчивости можно получить на 
основании исследований раковин из одного слоя (из одного или несколь
ких местонахождений) при достаточно массовом материале. У двуствор
чатых моллюсков изучаются различные количественные признаки (удли
ненность створок, выпуклость створок и др . ) . Д л я выявления амплитуды 
изменчивости количественных признаков и последующего сравнения ее 
у различных групп необходимо проводить хотя бы элементарную стати
стическую обработку цифрового материала (вычислять среднюю вели
чину, среднее квадратическое отклонение, коэффициент вариации) . К со
жалению, в ряде работ дается лишь визуальное описание изменчивости. 

Особое внимание при исследовании внутрипопуляционной изменчиво
сти следует обращать на характер распределения частот вариантов. Если 
они дают одновершинную нормальную кривую, то не следует крайние ва
рианты рассматривать как различные виды или подвиды. Так , нами было 
показано, что среднесарматские «виды» Mactra podolica Eichw. (раковины 
с оттянутым, но не заостренным задним концом) , М. navicula ta Baily (ра
ковины с сильно оттянутым и заостренным задним концом) и М. ргае-
caspia Koles. (раковины меньших размеров, со слабо оттянутым' и не 
заостренным задним концом) представляют собой варианты ряда инди
видуальной изменчивости. Одновершинные кривые изменчивости различ
ных признаков, в том 'числе наиболее важного для диагностики этих «ви
дов» — удлиненности, обычно совместное их нахождение, распространение 
по всему бассейну при почти одинаковых пределах изменчивости, отсут
ствие их связи с различными географическими районами либо с особыми 
условиями обитания и преобладание переходных форм отрицают их под-
видовую и видовую значимость. То ж е относится и к позднесарматским 
«видам» М. bulgarica Toula и М. crassicolis Sinz., которые также пред
ставляли крайние варианты ряда индивидуальной изменчивости М. bulga
rica Toula от высокой треугольно-округлой раковины до удлиненной тре
угольно-овальной (Сидорова, 1960а) . Оказалось, что сходным образом 
изменялась форма раковин у карангатских и современных Spisula sub t run -
cata (Costa) , однако на подвиды и виды они никогда не разделялись 
(Ильина и др., 1976) . Л . С. Белокрыс (1963) показал, что в верхнесармат
ских отложениях с. Широкого на р. Ингулец (Украина) с типологических 
позиций можно было бы определить большое число «видов»: М. t imida 
Zhizh., М. inflata Zhizh., М. firma Zhizh., M. luxata Zhizh., M. modesta 
Zhizh., M. supernavicula ta Macar., M. ros t ra ta Macar. Но непрерывные мор
фологические переходы между всеми этими формами, четкая одновершин-
ность вариационных кривых по отдельным признакам показали наличие 
здесь одного очень изменчивого вида М. t imida Zhizh. 

Индивидуальная морфологическая изменчивость хорошо выявляется 
у всех двустворчатых моллюсков, но особенно она значительна у эпиби-
онтных форм. Например, у сарматских и мэотических Myt i las ter incrassa-
tus Orb. очень вариабельны удлиненность раковины, степень изогнутости 
брюшного края , степень развития переднего края , степень развития зуб
чатости и др. (Ильина и др., 1976) . Огромную индивидуальную измен
чивость сарматских митилид отметила Е. М. Жгенти (1968) на материале 
из Грузии и Северного Кавказа . Повышенная индивидуальная изменчи
вость эпибионтных форм в значительной мере была связана с тем, что они, 

2 Списки литературы по изменчивости неогеповых и четвертичных двуствор
чатых моллюсков Восточного Паратетиса см.: Л. А. Невосская (1965, 1967. 1975), 
Л. Ш. Давиташвили (1970), Л. Б. Ильина и др. (1976). 
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как и современные, жили колониями, тесно п р и м ы к а я друг к другу (Ива
нова, 1973) . 

Изменчивость количественных признаков, являющихся полигенными, 
всегда непрерывна. 

Возрастная изменчивость специально исследовалась редко, хотя она 
несомненно имела место. На корреляционных таблицах зависимости меж
ду длиной левых створок некоторых среднесарматских мактр и их вы
пуклостью видно (Белокрыс, 1963, рис. 5—7), что амплитуда изменчиво
сти выпуклости створок, испытывая некоторые колебания на разных воз
растных стадиях, в общем изменялась мало. Интересно, что возрастные 
изменения этого признака выявляются очень хорошо: с возрастом увели
чивалась выпуклость створок у Mactra podolica и М. vi ta l iana Orb. 

Групповая межпопуляционная изменчивость изучалась у четвертич
ных (Невесская, 1967) , сарматских (Парамонова, 1971) и мэотических 
двустворчатых моллюсков (Ильина и др., 1976) . Например, у раннесар-
матского Cerastoderma praepl icata praepl ica tum (Hilb.) на территории 
Устюртского залива существовали популяции с преобладанием особей со 
слабо выраженным разделением ребер на главные и вставочные, со сравни
тельно толстостенной, короткой й выпуклой раковиной. В Кубанском за
ливе (р. Кужора ) отмечены наиболее удлиненные и заметно уплощенные 
особи со слабо намечающимся зиянием. В Борисфенском заливе (р. Конка) 
расселились кардииды с еще более уплощенной раковиной, со слабо выра
женной макушкой. В северной части Галицийского залива встречались 
более укороченные и выпуклые формы с более четким разделением ребер 
на главные и вставочные. В популяции, обитавшей в южной половине 
Галицийского залива и относившейся уже к подвиду С. praepl ica tum 
pseudopl ica tum (Fr iedb . ) , ребра очень резко разделялись на главные и 
вставочные, последние были развиты гораздо слабее и начинались на 
столь большом расстоянии от макушки , что юные особи иногда можно 
принять за другой, позднее появившийся вид С. p l icatum Eichw. При 
этом было установлено, что у популяций С. obsoletum ru then icum (Hi lb . ) , 
входивших в те же сообщества, что и популяции С. praepl ica tum praepl i 
catum, внутрипопуляционная изменчивость была менее выраженной. От
мечаемые иногда до некоторой степени аналогичные изменения у них 
были гораздо менее значительны, например изменения выпуклости ство
рок у форм, обитавших в Борисфенском заливе. Межпопуляционная из
менчивость контролируется экологическими или географическими факто
рами. Но нередко разграничить эти факторы трудно, тогда приходится 
говорить об эколого-географической изменчивости. 

Экологическая изменчивость выявлена для новоэвксинской Dreissena 
rostriformis (Desh . ) , которая была представлена двумя морфами, приуро
ченными к различным глубинам: морфой со слабовыпуклой раковиной и 
почти неразвитой биссальной выемкой на больших глубинах и морфой 
с более выпуклой раковиной и более резко развитой биссальной выемкой 
на меньших глубинах (Невесская, 1965) . Различные морфы, представляв
шие собой экологическую межпопуляционную изменчивость, отмечены и 
для других черноморских видов и подвидов двустворчатых моллюсков. 

У раннесарматских Mactra eichwaldi eichwaldi Lask. из Устюртского 
залива отмечена географическая изменчивость: с продвижением с запада 
на восток форма их изменялась от удлиненной яйцевидноовальной до 
треугольно-округлой, киль приобретал большую резкость, а заднее поле — 
большую крутизну (Сидорова, 1960а) . С запада па восток от Молдавии 
до Устюрта у того же подвида наблюдалось сближение пластинок зуба 2 
в замке левой створки и увеличение степени их срастания. Частота вы
борок была недостаточна, чтобы сказать , была ли эта географическая из
менчивость клинальной или дискретной (Сидорова, 19606). 

Сравнивая изменчивость по тем или иным признакам у популяций 
из различных временных интервалов, можно характеризовать ее во време-
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ни, т. е. определить, была она направленной или ненаправленной. Так , 
у некоторых ранних популяций Ceras toderma praep l ica tum praepl ica tum 
в Кубанском заливе в конкское время внутрипопуляционная изменчивость 
была более значительной: кроме обычных форм с более или менее ясно 
выраженной неравномерностью' развития ребер встречались створки 
с очень резко выраженной диспропорцией ребер. Т а к и х экземпляров было 
гораздо меньше, и они были связаны с другими переходными формами. 
К. Г. Багдасарян (1974) выделила здесь пять различных вариантов, к а ж 
дый из которых при морфотипическом подходе мог быть рассмотрен как 
самостоятельный вид. Со временем внутрипопуляционная изменчивость 
трансформировалась в межпопуляционную. В раннем сармате в Галиций-
ском заливе возникли популяции, для которых резко в ы р а ж е н н а я диспро
порция ребер стала характерным признаком. У популяций С. p l ica tum 
pl ica tum Eichw. одни признаки, такие как удлиненность, выпуклость, не-
равносторонность, оставались в целом более или менее стабильными, 
а другие, как общее число ребер, число ребер на закилевом поле, ширина 
межреберных промежутков в прикилевой части переднего поля, претер
певали изменения в сторону уменьшения . Т а к и м образом, здесь можно го
ворить о направленной форме изменчивости по ряду признаков. 

Групповую подвидовую изменчивость можно наблюдать на примере 
сарматского С. p l ica tum Eichw. Наиболее значительна она была у типового 
подвида, что особенно хорошо видно по числу ребер на переднем поле 
и по числу ребер на заднем поле. У других подвидов — la t i su lcum (Miins t . ) , 
j ammense (Hi lb . ) , plicatofit toni (Sinz.) — она была менее выраженной . Во 
времени у всех подвидов отмечается направленная изменчивость в сто
рону уменьшения общего числа ребер и числа закилевых ребер. Измен
чивость отношения ширины прикилевого ребра к ширине прикилевого 
межреберного промежутка у типового подвида со временем уменьша
лась. У позднее появившегося подвида j a m m e n s e она была столь ж е зна
чительной, к а к в начале существования типового подвида, у других ж е , 
т акже позднее появившихся подвидов она была гораздо менее в ы р а ж е н 
ной (Ильина и др., 1976, рис. 27) . У к а з а н н ы е различия подвидовой измен
чивости во времени говорят о различных тенденциях в развитии этих под
видов. 

Д л я понимания особенностей эволюции тех или иных групп очень 
важно знать, к а к а я часть фенотипической изменчивости была обусловле
на наследственными факторами. Д л я ориентировки в этом вопросе необ
ходимо учитывать данные по изменчивости у современных двустворчатых 
моллюсков. Раковины двустворчатых моллюсков очень пластичны, они 
могут меняться в зависимости от условий среды, т. е. для них нередко ха
рактерна ненаследственная, или модификационная , изменчивость. 

Еще в 1898 г. В. Дэлл (Dall , 1898) описал многие непаследственные 
вариации Ostrea virginica Gmelin. По его данным, особь, растущая в спо
койной воде, имеет более широкую и округлую раковину; в зоне прилива 
или на сильном течении раковины становятся узкими, длинными, доволь
но прямыми; если особь растет в чистой воде на гальке или раковине, то 
н и ж н я я створка у нее более углубленная , с более или менее резко выра
женной радиальной ребристостью; у устриц, л е ж а щ и х па илистом дне, 
раковина чаще не имеет ребер. Дэлл указал , что особи, перенесенные 
с одного места на другое, тотчас меняют свою внешность. Непаследствен
ные модификации двустворчатых моллюсков нередко описывались к а к 
особые виды. В качестве яркой иллюстрации обычно приводится работа 
Локара (Schnit ter , 1922) , который выделил в составе рода Anodonta во 
Франции 251 вид. Впоследствии эти локальные варианты были сведены 
в синонимику лишь двух видов. 

Явления пенаследственной изменчивости необходимо учитывать на 
ископаемом материале. Так , у Ceras toderma (Pl icat i forma) praepl ica tum, 
С. (P.) p l icatum и С. (P.) fittoni при переходе от более грубых песчаных 
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грунтов к более тонким песчано-илистым размеры раковин нередко умень
шались, они удлинялись , становились более тонкостенными и неравносто
ронними, иногда намечалось слабое зияние . По-видимому, это были не
наследственные модификации ( экотипы) . В то ж е время в популяциях 
этих видов, сменявших друг друга во времени в течение раннего и сред
него сармата, происходило уменьшение числа ребер и увеличение ширины 
межреберного промежутка в прикилевой части переднего поля. Эти изме
нения, несомненно, были генетически обусловленными. В ряде случаев 
здесь можно наблюдать переход вариант индивидуальной изменчивости 
в изменчивость групповую межпопуляционную и подвидовую. Примером 
может служить резко неравномерное развитие ребер вначале у отдельных 
особей С. (P.) p raep l ica tum (Hi lb . ) , ставшее затем характерным призна
ком для более поздних популяций, образовавших подвид С. (P.) praepli
ca tum pseudopl ica tum. Впоследствии именно этот подвид в результате 
исчезновения ослабленных вставочных ребер превратился в новый вид 
С. p l icatum (E ichw. ) . 

У представителей подрода Ceras toderma (Obsolet i forma) , нередко суще
ствовавших в одних сообществах с С. (P l ica t i forma) , в раннем сармате 
групповая изменчивость была менее значительной. В среднем сармате 
она резко увеличилась, появилось много новых подвидов и видов, разви
вавшихся в самых различных направлениях . Здесь с большой долей уве
ренности можно полагать, что в начале среднего сармата произошли зна
чительные изменения в условиях среды, оказавшиеся очень благоприят
ными для вскрытия накопленного большого резерва наследственной 
изменчивости у представителей подрода Obsoletiforma. 

Исследователи давно пришли к выводу, что в неогеновых и четвертич
ных бассейнах Восточного Паратетиса при изоляции бассейнов и пони
жении их солености у переживших эвригалинных моллюсков нередко 
возрастал размах внутривидовой изменчивости, что приводило к усилению 
процессов формо- и видообразования. При этом чем более отклонялась 
соленость воды от нормальной, тем более изменчивыми становились виды. 
По данным Л. А. Невесской (1971) , это хорошо видно, например, при 
сравнении четвертичных карангатских (бассейн находился в довольно 
широкой связи со Средиземным морем, соленость была около 3 0 % ) и 
посленовоэвксинских (бассейн был в затрудненной связи с нормально-
морскими водами, соленость 17—18% и ниже) двустворчатых моллюсков. 
У первых изменчивость меньше или по всем признакам (Donax t runcu-
lus L., Chione gal l ina L.) или по большинству их [Chlamys glabra (L . ) , 
Donax venus tus P o l i ] , реже изменчивость по одним признакам меньше, 
а по другим больше [Spisula sub t runca ta ( C o s t a ) ] . В одном и том ж е по
луморском бассейне более эвригалинные виды обычно были более измен
чивыми, чем менее эвригалинные. Е щ е более изменчивыми являлись со-
лояоватоводные виды. При этом п о в ы ш е н н а я изменчивость солоноватовод-
ных форм выступает только при сравнении коэффициентов вариаций для 
видов в целом (Невесская, 1967) , тогда как сравнение изменчивости для 
отдельных, даже наиболее изменчивых популяций разных видов не выяви
ло этой тенденции. 

В сарматском бассейне также различные виды характеризовались раз
личной внутривидовой изменчивостью. По размаху изменчивости среди 
них можно выделить сравнительно мало изменчивые. Так , у видов Loripes 
и АЬга изменчивость формы раковины была приблизительно такой же , 
как у представителей тех ж е родов в Черном море. У широко изменчивых 
представителей Paph ia и Donax изменчивость была несколько больше, чем 
у черноморских видов тех же родов. Наконец, у самых изменчивых видов 
Cerastoderma и Mactra изменчивость была гораздо более высокой, чем 
у черноморских представителей тех ж е родов (Ильина и др., 1976, 
табл. 70) . 
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Л . Ш. Давиташвили (1970) неоднократно подчеркивал существование 
у неогеновых моллюсков Паратетиса массовой направленной изменчиво
сти под влиянием изменившихся условий среды. Однако не все данные 
подтверждают это положение. К а к указывалось , у ряда популяций, под
видов и видов сарматского подрода Ceras toderma (Pl icat i forma) некоторые 
признаки претерпевали изменения в общем в определенном направлении 
(что видно по соответствующему смещению средних величин) , так что 
здесь можно говорить о направленной изменчивости. В результате у видов 
этого подрода общее число ребер в раннем и среднем сармате уменьши
лось от 29 до 9, а па заднем поле — от 7 до 3. Однако у одновременно 
существовавших с ними (и нередко в одних сообществах) представителях 
С. (Obsoletiforma) изменчивость по тем же признакам была ненаправлен
ной (Парамонова, 1971, рис. 6, 7 ) . 

В заключение необходимо сказать о явлениях аналогической (по Д а р 
вину) или гомологической (по Вавилову) изменчивости, отмечаемой среди 
неогеновых двустворчатых моллюсков у представителей одного рода или 
у видов генетически близких родов. Ярким примером тому является , к а к 
отмечал Давиташвили (1970) , сходство сарматских и акчагыльских кар -
диид и мактрид, возникшее на основе гомологической изменчивости. 
Сходство это в ряде случаев столь велико, что 'некоторые авторы, начиная 
с А'ндруюова (1902) и поныне (Али-Заде, 1967) , полагают, что акчагыль-
ская фауна происходит непосредственно от сарматской, п е р е ж и в ш е й дли
тельный промежуток времени (около 7 млн. лет) в небольших азилях. 
Многие авторы, начиная с Н. Ю. Успенской (1931) , объясняют сходство 
этих фаун гомеоморфией. Имеющиеся морфологические различия между 
сарматскими «предками» и акчагыльскими «потомками», по нашему мне
нию, т а к ж е противоречат выводам об их непосредственном родстве (Па
рамонова, 1977) , что подтверждается и изучением микроструктуры рако
вины (Попов, 1977) . Широкое развитие гомеоморфии у двустворчатых 
моллюсков в неогеновых полузамкнутых и замкнутых бассейнах Восточ
ного Паратетиса на основе гомологической изменчивости обусловлено сход
ной генетической основой родоначальных видов, приходивших неоднократ
но из области Средиземноморья, и дальнейшим их развитием в сходных 
условиях. 
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